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摘要 : 生境 过 滤 和 扩散 限制 是 影响 森林 群落 间 物 种 组 成 差异 ( B 多 样 性 ) 的 主要 生态 过 程 ， 
晶 它 们 对 亚热带 马尾 松 (Pinus massoniana) 群 沙 物 种 和 谱系 B 多 样 性 的 相对 贡献 仍 有 待 曾 明 。 
本 研究 以 浙江 省 遂 昌 县 37 个 马尾 松林 样 地 为 研究 对 象 ， 结 合 物种 和 谱系 B 多 样 性 分 析 ， 探 
讨 了 影响 群落 间 物 种 组 成 差异 主要 生态 机 制 。 通 过 计算 群落 内 物种 B 多 样 性 指数 
CBray-Curtis 指数 ) 和 谱系 B 多样 性 指数 CDnn 和 Dpw 指数 )， 分 析 土 壤 、 地 形 等 生境 因子 
和 地 理 距 离 与 物种 和 谱系 B 多 样 性 之 间 的 相关 性 , 并 通过 方差 分 解 分 析 生 境 因子 和 地 理 距 离 
对 物种 和 谱系 B 多 样 性 的 相对 作用 大 小 。 此 外 , 还 进行 了 不 同 径 级 和 生长 型 的 上 述 相关 性 分 
析 和 方差 分 解 。 结 果 表 明 ，1 ) Bray-Curtis 指数 与 土壤 、 地 形 因子 和 地 理 距 离 均 显著 正 相 关 ; 
Dnn 指数 仅 与 地 理 距离 显著 正 相 关 ; Dpw 指数 与 土壤 因子 和 地 理 距离 显著 正 相 关 ; 20 环境 
因子 对 Bray-Curtis 和 Dpw 的 解释 度 均 高 于 地 理 距离 的 解释 度 : 30 从 物种 多 样 性 角度 来 说 ， 
生境 因子 对 不 同 生 长 阶段 Bray-Curtis 的 解释 度 均 高 于 地 理 距离 的 解释 度 ; 从 谱系 多 样 性 角 
度 来 说 ， 地 理 距 离 对 幼 树 阶段 的 Dna 和 Dpw 的 解释 度 更 高 ， 生 境 因 子 则 对 成 树 阶段 的 Dpw 
的 解释 度 更 高 。 由 此 可 以 推论 ， 生 境 过 滤 是 驱动 该 地 区 马尾 松林 物种 和 谱系 B 多 样 性 的 主要 
生态 机 制 ， 扩 散 限 制 仅 在 幼 树 阶段 对 马尾 松林 谱系 B 多样 性 起 主导 作用 。 
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Abstract: Habitat filtering and dispersal limitation are the main ecological processes affecting 
species composition variation ( B diversity) in forest communities, but their relative importance in 
subtropical Masson pine (Pinus massoniana) forests remains unclear. Jointly analysis of how 
phylogenetic and species B diversity varies with habitat factors and geographic distance is 
critical to understanding the roles played by historical and current ecological processes in shaping 
the regional biodiversity. In this study, 39 Masson pine forest plots in Suichang County, Zhejiang 
Province were selected to analyze the species and phylogenetic P  diversities, and the main 
ecological mechanisms driving the differences of species composition among communities were 
explored. Species P index (Bray-Curtis) and phylogenetic P diversity index (the mean 
phylogenetic dissimilarity, Dnn; the mean nearest taxon distance, Dpw) were calculated, and their 
correlation with habitat factors including soil and topography, as well as geographical distance 
were analyzed. The relative importance of habitat factors and geographical distance on species and 
phylogenetic B diversity was analyzed by variance partitioning. In addition, two life stages 
(divided by diameter class) and growth form for the same analyses. The results showed that: 1) 
Bray-Curtis index significantly correlated with soil factors, topographic factors and geographical 
distance. Dnn correlated with geographical distance only. Dpw correlated with soil factors and 
geographical distance. 2) The explanatory degree of habitat factors to Bray-Curtis and Dpw was 
higher than that of geographical distance. 3) For species diversity, habitat factors could better 
explain Bray-Curtis of both life stages than geographical distance. For phylogenetic diversity, 
geographical distance could better explain Dnn and Dpw of seedling stage, while habitat factors 
were more likely to explain Dpw of adult stage. To conclude, The results show that habitat 
filtering is the main ecological mechanism driving species and phylogenetic P diversity of 
Masson pine forests in this region. Dispersal limitation plays a dominant role in the B diversity 
of Masson pine forests only at the sapling stage. The most important finding of this research is that 
the main mechanism drives species and phylogenetic P diversity in Masson pine forests is 
different, which highlights the necessity of joint analysis of species and phylogenetic P diversity. 
This research also suggest that the main ecological mechanism phylogenetic P diversity may 
change as plants shift across different growth stages. 
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B 多 样 性 是 指 “ 沿 着 某 一 环境 梯度 的 物种 替代 程度 ”(Rodriguez & T. Arita, 2004; Whittaker, 
2019)， 反 映 了 群落 物种 组 成 的 周转 情况 ， 它 连接 了 局 域 (a 多 样 性 ) 和 区 域 〈y 多 样 性 ) 尺 
度 上 的 物种 多 样 性 ,对 其 形成 和 维持 机 制 进行 分 析 可 以 揭示 推动 群落 构建 的 生态 过 程 。 当 前 
主要 有 两 种 理论 解释 群落 B 多 样 性 形成 和 维持 机 制 ， 一 种 认为 某 种 生境 对 具有 适应 该 生境 性 
状 相似 的 一 类 物种 进行 了 选择 ， 即 生境 因子 在 空间 上 的 变异 驱动 , 这 一 过 程 也 被 称 为 生境 过 
JE: 另 一 种 则 认为 物种 本 身 ， 尤 其 是 扩散 限制 的 作用 驱动 了 群落 8 多 样 性 格局 (HubbelL 2001; 
Legendre et al., 2009; Breugel et al., 2019; McFadden et al., 2019)。 扩 散 限 制 即 种 子 在 离开 母体 
后 ， 由 于 传播 距离 有 限 等 原因 无 法 到 达 合适 的 萌发 地 点 的 过 程 (李宁 等 ，2011)。 然 而 ， 最 近 


的 研究 表明 , 群落 8B 多样 性 格局 无 法 由 生境 过 滤 或 扩散 限制 单独 解释 ,而 是 由 二 者 共同 驱动 
形成 (Legendre et al., 2009; Qian, et al., 2013, Shi et al, 2021)。 只 不 过 , 随 着 群落 和 尺度 的 变化 ， 
两 种 生态 机 制 对 群落 B 多 样 性 形成 和 维持 的 相对 重要 性 存在 差异 (Woodward & Diament, 
1991; Weiher & Keddy, 1995; Ackerly, 2003)。 地 理 距离 造成 的 扩散 限制 和 生境 因子 塑造 的 生 
态 位 稳定 性 共同 影响 了 物种 分 化 和 形成 的 过 程 ， 进 而 塑造 了 群落 的 多 样 性 格局 (Swenson et 
al., 2007; Graham & Fine, 2008; Swenson, 2013)， 因 此 ， 通 过 分 解 各 种 因子 的 贡献 ， 可 以 阐明 
生境 过 滤 和 扩散 限制 两 种 机 制 在 群落 构建 过 程 中 的 相对 影响 (Shi et al., 2021). 
群落 的 物种 组 成 实际 上 是 长 期 进化 与 短期 生态 过 程 共同 作用 的 结果 (Whittaker et al., 
2001; Ricklefs, 2004)。 以 往 许 多 关于 群落 B 多 样 性 的 研究 往往 基于 物种 分 类 数据 (Kraft et al., 
2011; Legendre & De Caceres, 2013; Sabatini et al., 2018)， 但 不 同 物种 之 间 在 进化 上 并 非 完 全 
独立 的 , 传统 的 物种 B 多 样 性 无 法 揭示 群落 的 进化 历史 对 群落 构建 的 影响 。 而 结合 了 物种 的 
亲缘 关系 远近 的 谱系 多 样 性 可 以 反映 不 同 群 落 间 系统 发 育 上 的 相 异 程度 , 有 利于 从 历史 的 角 
度 了 解 群落 物种 多 样 性 的 格局 及 其 形成 机 制 (Graham & Fine, 2008; Hardy et al., 2012; 
Swenson et al., 2012; Qian et al., 2013; Gonzalez-Caro et al., 2014). 此外, 相同 的 生态 机 制 可 能 
导致 不 一 致 的 物种 B 多 样 性 和 谱系 B 多 样 性 。 例如 Oliveira 等 发 现 亲缘 关系 非常 相近 的 物种 
~ 也 可 能 占据 不 同 的 生境 , 从 而 可 能 导致 群落 间 的 谱系 多 样 性 低 而 物种 多 样 性 高 (Oliveira et al., 
- 2013)。 因 此 ， 联 合 分 析 物 种 和 谱系 B 多 样 性 如 何 随 生 境 因子 和 地 理 距 离 变动 ， 可 以 更 全 面 
地 推断 生境 过 滤 和 扩散 限制 在 群落 构建 过 程 中 的 相对 重要 性 。 如 Wei 等 的 研究 发 现 ， 中 国 
南方 天 然 林 的 物种 和 谱系 B 多 样 性 主要 由 生境 过 滤 过 程 塑 造 , 并 且 群 落 间 的 物种 周转 主要 1 
近 缘 种 的 周转 形成 (Shi et al., 2021)。 又 如 Guevara 等 的 研究 发 现 ， 亚 马 逊 森林 的 物种 和 谱系 
8B 多 样 性 的 驱动 因素 在 不 同 尺 度 上 存在 差异 (Guevara Andino et al., 2021)。 此 外 ， 已 有 研究 认 
为 ， 土 壤 性 质 是 植物 物种 组 成 差异 的 主要 驱动 因素 。 然 而 ， 关 于 土壤 因子 对 马尾 松 群 落 物种 
和 谱系 B 多 样 性 的 影响 ， 目 前 尚 缺 乏 相关 研究 。 
马尾 松林 是 我 国 主要 的 森林 类 型 之 一 ( 周 政 贤 , 2001)， 属 于 森林 群落 演 蔡 的 早期 阶段 ， 
广泛 分 布 于 我 国 的 亚热带 地 区 。 亚 热带 地 带 性 植被 常 绿 阔 叶 林 遭 受 破坏 、 形 成 裸 地 后 ， 马 尾 
松 以 其 适应 性 强 、 耐 干旱 状 薄 的 优势 ,成 为 优势 先锋 植物 ， 逐 渐 形 成 次 生 马 尾 松 林 。 一 般 来 
说 ， 随 着 演 蔡 的 进行 ,马尾 松林 将 朝 着 常 绿 阔 叶 林 演 蔡 ， 但 这 个 过 程 往往 很 长 ， 有 研究 表明 
e 浙江 古田 山 自 然 保护 区 的 马尾 松林 年 龄 可 达 150 年 以 上 (Yu et al., 2010)。 对 马尾 松林 群落 的 
一 B 多 样 性 研究 ， 国 内 多 基于 物种 分 类 数据 进行 群落 B 多 样 性 及 其 影响 因素 的 分 析 ( 杨 枝 林 等 ， 
€) 2012; WER, 2014; SEL SR 56, 2019; 林强 等 , 2020)， 少 部 分 研究 昌 分 析 了 物种 和 谱系 两 
个 方面 的 群落 组 成 格局 ， 却 未 深入 探究 其 形成 机 制 ( 汉 广 等 , 2020)。 探 究 生 境 过 滤 和 扩散 限 
制 对 马尾 松 群 落 B 多 样 性 格局 的 影响 , 有 助 于 了 解 马 尾 松 次 生 林 群落 构建 过 程 中 的 主要 驱动 
因素 ， 从 而 加 深 对 我 国 马尾 松林 群落 空间 格局 形成 和 维持 机 制 的 理解 ,为 次 生 林 管 理 提供 科 
学 依据 。 
本 研究 以 2019-2020 年 于 浙江 省 丽水 市 遂 昌 县 建 的 37 个 马尾 松 群 落 样 地 为 研究 对 象 ， 
从 物种 和 谱系 两 个 维度 出 发 , 探究 生境 过 滤 和 扩散 限制 对 该 地 区 马尾 松 次 生 林 群 落 B 多 样 性 
形成 和 维持 的 作用 ， 探 讨 以 下 两 个 科学 问题 : 1) 驱动 马尾 松 群 落 B 多 样 性 形成 和 维持 的 主 
要 生态 机 制 是 什么 ? 20 对 于 马尾 松 群 落 内 个 体 的 不 同 生长 阶段 ， 驱 动 群落 B 多 样 性 的 主要 
生态 机 制 是 否 不 同 ? 
1 研究 区 域 与 方法 
1.1 研究 区 域 
浙江 省 遂 昌 县 (118° 41' -119° 30' E, 28? 13' -28° 49' ND 属 中 亚热带 湿润 季 
风 区 ， 年 平均 降水 量 1510 mm， 日 平均 气温 16.9 'C， 极 端 最 低 气温 -9.7 “C， 极 端 最 高 气温 
40.1 CC， 年 平均 无 霜 期 250 d。 该 县 土地 总 面积 25.4 万 hor， 林地 面积 22.1 万 hm’, RIE 


mA 83.4700: 松林 面积 为 4.3 73 hm2， 占 林地 总 面积 的 19.43%， 以 马尾 松林 为 主 ( 付 红 梅 等 ， 
2019; 李 大 标 , 2019)。 
1.2 研究 方法 
1.2.1 群落 调查 

在 浙江 省 遂 昌 县 内 选取 37 个 群落 生境 相似 的 马尾 松林 样 点 ， 根 据 森 林 资 源 二 类 调查 数 
据 ， 尽 量 保证 所 选 群落 各 马尾 松林 的 林 龄 相近 ， 进 行 样 地 设置 与 群落 调查 。 每 个 样 点 分 别 设 
置 1 个 30mx30m 的 固定 样 地 ， 且 每 2 个 样 地 之 间 直 线 距 离 不 少 于 300 m。 对 样 地 内 所 有 
胸径 (DBH) 1 cm 的 木 本 植物 个 体 进行 每 木 调查 ， 记 录 物 种 名 称 ， 测 定 胸径 等 参数 。 
1.2.2 地 形 和 土壤 因子 测量 

记录 37 个 样 地 的 经 纬度 和 海拔 。 将 每 个 30 m x 30 m 样 地 划分 为 9 个 10m x 10 m 的 小 
样 方 ,在 每 个 小 样 方 中 心 分 别 记 录 一 个 坡 向 和 坡度 数据 ; 去 除 凋落 物 层 后 ， 在 每 个 小 样 方 中 
心 周围 随机 采集 3 个 0~ 10 cm 深 的 土 蕊 ， 充 分 混合 过 2 mm 目 筛 后 为 一 个 土 样 。 共 采集 土 
FEE à 222 个 (6 个 样 方 x 37 NEH) KAREME T EREK Coil total nitrogen, TN)、 全 
li (soil total carbon, TC). 4f] (soil total phosphorus, TP), AX% (soil available phosphorus, 
APO. ASA 〈NH3-N) MESA (NO3-N) 含量 6 个 土壤 化 学 性 质 指 标 。TC 和 TN 浓度 | 
元 素 分 析 仪 (Vario MACRO Cube, Elementar， 德 国 ) 测 定 。NH3-N 和 NO3-N 通过 握 化 钾 禁 取 
后 ， 采 用 连续 流 分 析 仪 (Sant++， Skalar, Holland) 定 量 。 采 用 电感 耦合 等 离子 体 光谱 法 
(Optima8300, PerkinElmer, Waltham, MA, USA) 定 量 测 定 TP 和 AP. 
1.2.3 数据 分 析 
1.2.3.1 谱系 树 构建 

物种 定名 参考 FOC 中 国 植物 志 网 站 (http:/www.iplantcn/foc)， 并 对 照 TPL (The Plant 
Lis) 规范 物种 名 录 。 谱 系 树 采 用 金 儿 等 (Qian & Jin, 2016) 编 写 的 “S. PhyloMaker” 函 数 中 的 
"Scenario 3 进行 构建 〈 附 1)。 
1.2.3.2 土壤 因子 、 地 形 因 子 和 地 理 距离 

本 研究 测量 了 TN、TC、TP、AP、NH3-N 和 NO3-N 共 6 个 土壤 因子 数据 ,海拔 、 坡 向 、 
坡度 共 3 个 地 形 因 子 数据 。 参 考 Vincenty 的 球面 坐标 转换 原理 ， 使 用 SoDA 包 中 的 geoXY 
函数 将 样 地 经 纬度 信息 转换 为 第 卡尔 平面 坐标 信息 (Vincenty, 1975)， 通 过 邻 体 和 矩阵 主 坐 标 
分 析 Cprincipal components of neighbor matrices, PCNMO 和 变量 筛选 ， 得 到 具有 显著 正 特征 
值 的 3 个 主 成 分 轴 ， 经 欧 几 里 得 转化 得 到 地 理 距离 矩阵 (geographical distance, geoDist)， 作 
为 空间 特征 解释 变量 。 
1.2.3.3 B 多 样 性 指数 

Bray-Curtis 相 异 性 指数 (Bray & Curtis, 1957) 是 一 种 根据 两 个 群落 出 现 的 物种 量化 其 物 
种 组 成 差异 的 方法 ， 是 衡量 物种 B 多 样 性 的 指数 之 一 。 其 优点 是 在 计算 时 ， 不 仅 考 虑 样本 中 
物种 的 有 无 ， 而 且 还 考虑 了 不 同 物种 的 相对 丰 度 。 

计算 谱系 B 多样 性 的 指数 有 很 多 ， 大 致 可 分 为 两 类 : 一 类 强调 谱系 树 根部 的 分 支 情 况 ， 
更 多 地 反映 了 历史 上 发 生 的 进化 事件 ， 例 如 Dpw. Rao'sD 和 Rao's H 指数 ; 男 一 类 强调 在 谱 
系 树 末 端 附近 的 分 支 情况 ,反映 了 最 近 的 进化 事件 ,例如 PhyloSor、UniFrac 和 Dnn 指数 (Chase 
& Myers, 2011; Swenson, 2011a)。 本 研究 选取 最 近邻 体 指数 (Dnn)〉 和 平均 成 对 指数 (Dpw) 
指数 ， 分 别 从 谱系 的 历史 与 最 近 进 化 事件 两 方面 度量 谱系 B 多 样 性 。 

Dnn 和 Dpw 指数 分 别 用 picante 包 (Kembel et al., 2010) 中 的 comdist 和 comdistnt 函数 计 
算 ， 基 于 群落 物种 丰 度 的 Bray-Curtis 相 异 性 矩阵 用 dist 函数 计算 。 
1.2.3.4 Mantel 多 元 分 析 

分 别 以 6 种 土壤 因子 的 欧 几 里 得 距离 、3 种 地 形 因 子 的 欧 几 里 得 距离 和 地 理 距 离 作为 解 
释 变 量 ， 将 Bray-Curtis、Dpw 和 Dnn 作为 响应 变量 ， 用 Partial Mantel 检验 (ecodist 包 中 的 


HT 


ChinaXiv 合 作 期 刊 


mantel 函数 ) 来 分 析 土 壤 因 子 (soil distance, soilDist)、 地 形 (topographic distance, topoDist) 
和 地 理 距离 (geographic distance, geoDist) Ej 8 多 样 性 之 间 的 相关 关系 (Goslee & Urban, 2007)。 
1.2.3.5 方差 分 解 

方差 分 解 (variance partitioning) 是 探索 生境 过 滤 和 扩散 限制 的 相对 重要 性 的 重要 手段 。 
用 样 方 之 间 的 地 理 距 离 指示 扩散 限制 的 作用 ,用 环境 因子 指示 生境 异 质 性 的 作用 ,经 方差 分 
解 即 可 得 到 二 者 的 相对 贡献 (Shi et al., 2021)。 将 土壤 与 地 形 共 9 个 因子 合并 为 总 的 生境 变量 

C habitat distance, habDist)， 然 后 进行 基于 距离 的 见 余 分 析 (distance-based redundancy 

analysis, dbRDA )， 将 B 多 样 性 分 解 为 由 生境 变量 解释 的 部 分 和 地 理 距 离 解释 的 部 分 以 及 尚 
未 解释 的 部 分 (Legendre & Anderson, 1999; Myers et al., 2013; Myers et al., 2015)。 为 避免 对 解 
释 方差 的 过 度 估计 ,使 用 向 前 选择 法 (forward selection) 筛选 出 8 个 显著 的 主 成 分 轴 作 为 生 
境 解释 变量 。 将 生境 因子 和 地 理 距离 作为 自 变 量 ，Bray-Curtis、Dpw 和 Dnn 作为 响应 变量 进 
行 方 差分 解 。 向 前 选择 使 用 了 vegan 包 的 ordistep 函数 , 方差 分 解 使 用 了 vegan 包 (Oksanen et 
al., 2020) 的 varpart 函数 。 

此 外 , 将 所 有 木 本 植物 按照 生长 型 和 径 级 划分 为 幼 树 和 成 树 两 个 生长 阶段 ， 其 中 成 树 定 
义 为 灌木 胸径 三 2 cm,， 小 乔木 胸径 > 这 5 cm, 乔木 胸径 三 10 cem, 小 于 此 径 级 定义 为 幼 树 (Miller 
et al., 2017)。 同 样 使 用 如 上 所 述 的 Mantel 多 元 分 析 和 方差 分 解法 ， 分 别 对 样 地 中 的 幼 树 和 
成 树 的 B 多 样 性 进行 分 析 。 为 避免 群落 个 体 数 差异 对 计算 结果 产生 影响 , 在 进行 多 样 性 指数 
计算 前 对 群落 多 度数 据 均 进行 了 稀 玻 化 处 理 。 

以 上 所 有 分 析 均 在 R-4.0.4 软件 中 完成 。 

2 结果 
2.1 Mantel 相关 性 检验 

Bray-Curtis 指数 与 土壤 因子 、 地 形 因子 和 地 理 距离 均 呈 显 著 正 相关 关系 ; Dnn 指数 仅 与 
地 理 距 离 呈 显著 正 相 关 关 系 ; Dpw 指数 与 土壤 因子 和 地 理 距离 旦 显著 正 相关 关系 《图 D. 
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r 为 partial mantel 的 

CP«0.05)). 
r represents the Partial Mantel regression coefficient. r > 0 indicates positive correlation, r «0 
indicates negative correlation; "*" indicates significant results (P «0.05) 

图 1 Bray-Curtis, Dnn 和 Dpw 指数 与 地 形 因 子 (topoDist)、 土 壤 因 子 GsoilDist) 和 地 理 吕 

离 (geoDist) 的 相关 性 检验 结果 
Fig.1 Mantel test results of Bray - Curtis, Dnn and Dpw index with topological factors 
(topoDist) and habitat factors (soilDist), spatial distance (geoDist). 


22 方差 分 解 


归 系 数 ，r>0 表示 正 相 关 关 系 ，r<0 表示 负 相 关 关 系 ; * 表 示 结 果 显 著 
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图 2 B 多样 性 依据 生境 (habDist) 和 地 理 距离 (geoDist) 变量 进行 方差 分 解 的 结果 


Fig.2 Variance decomposition of B diversity based on habitat (habDist) and 
(geoDist) variables 


geographic distance 


对 于 物种 8B 多 样 性 ， 生 境 因 子 (habDist) 和 地 理 距 离 CgeoDist) 共同 解释 了 48% 的 
Bray-Curtis 指数 ， 其 余 52% 无 法 被 现 有 变量 所 解释 ， 生 境 因 子 的 单独 解释 度 (23%) 高 于 地 


2). 
2.3 不 同 生 长 阶段 的 8 多 样 性 


理 距 离 的 单独 解释 度 〈15%)。 对 于 谱系 B 多 样 性 ， 生 境 和 地 理 距 离 共同 解释 了 3% 的 Dnn 
指数 和 57% 的 Dpw 指数 。Dpw 的 生境 因子 解释 度 为 27%， 高 于 地 理 距 离 的 解释 度 2396. CES 


划分 生长 阶段 后 ,在 29 个 样 地 中 ， 共 有 成 树 7 122 棵 ， 幼 苗 9 298 棵 。 幼 树 和 成 树 的 物 
种 Bray-Curtis 指数 与 土壤 因子 之 间 的 相关 性 均 不 再 显著 ， 而 与 地 形 因 子 和 地 理 距离 的 相关 
性 仍然 显著 ， 幼 树 和 成 树 的 谱系 多 样 性 指数 Dnn 和 Dpw 均 与 地 理 距离 显著 相关 。 值 得 注意 


的 是 ， 成 树 的 Dpw 与 土壤 因子 显著 相关 ， 但 幼 树 与 土壤 因子 之 间 却 无 显 


车 相关 性 K 1)。 


同样 地 , 将 幼 树 和 成 树 的 8B 多样 性 指数 依据 生境 和 地 理 距离 变量 进行 


方差 分 解 后 (图 3)。 


对 于 成 树 和 幼 树 的 物种 B. 多 样 性 ,生境 因子 的 解释 度 仍然 高 于 地 理 距 离 的 解释 度 , 但 相对 而 
言 , 地 理 距 离 对 幼 树 的 解释 度 比 成 树 更 高 。 对 于 幼 树 的 谱系 8 多 样 性 ,不论 是 Dnn 还 是 Dpw， 


地 理 距离 的 解释 度 都 要 高 于 生境 因子 的 解释 度 ， 但 对 于 成 树 而 言 ， 地 理 


距离 与 生境 因子 对 


Dnn 的 解释 度 相 当 ， 生 境 因子 对 Dpw 的 解释 度 比 地 理 距离 解释 度 高 。 


C— 


表 1 幼 树 和 成 树 与 4 


变量 Variations 


Bray-Curtis 和 


topoDist 
Bray-Curtis 和 
habDist 
Bray-Curtis 和 
geoDist 
Dnn fill topoDist 
Dnn 和 habDist 
Dnn 和 geoDist 
Dpw fil topoDist 
Dpw 和 habDist 
Dpw 和 geoDist 


distance variables. 


E 境 和 地 至 


成 树 Adult 
相关 系数 Mantelr P fü P value 

0.125 0.009* 
0.07 0.355 
0.345 0.001* 
-0.019 0.772 
0.016 0.908 
0.381 0.007* 
0.095 0.058 
0.305 0.001* 
0.337 0.001* 


注 : 已 值 带 * 并 加 粗 表示 结果 显著 (已 < 0.05). 
Note: P values in bold with * indicates significant results (P «0.05). 


距离 变量 的 Mantel 检验 结果 
Table.1 Mantel test results for seedlings and adult trees with habitat and geographical 


幼 树 Sapling 


相关 系数 Mantel 


PRP 


value 


0.001* 


0.177 


0.001* 


0.091 
0.73 
0.001* 
0.995 
0.27 
0.001* 
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的 结果 


Values <0 not shown 


图 3 幼 树 和 成 树 的 B 多 样 性 依据 生境 ChabDist) 和 地 理 距 离 变 量 CgeoDist). 进行 方差 分 解 


Fig.3 Variance decomposition of seedlings and adult trees” B diversity based on habitat and 


3 讨论 


本 研究 从 物种 和 谱系 两 个 维度 


geographic distance variables 


8 发 ,探究 了 亚热带 马尾 松林 群落 8 多 样 性 格局 的 形成 机 


制 。 以 往 的 许多 研究 往往 从 分 类 学 角度 出 发 ， 探 究 物种 B 多 样 性 随 生境 梯度 的 变化 (21830 
等 , 2014; 3 8855, 2019)。 然 而 ， 在 物种 B 多 样 性 中 ， 所 有 物种 都 被 视 为 在 进化 上 独立 且 生 


态 上 等 效 ， 因 此 仅仅 对 物种 多 样 性 一 个 维度 i 
地 解读 (Swenson, 2011; Swenson et al., 2011) 。 在 本 研究 中 ， 对 本 


行 分 析 ， 有 时 可 能 导致 物种 -生境 关系 被 错误 


塑造 物种 B 多 样 性 和 谱系 B 


多 样 性 ， 生境 过 滤 和 扩散 限制 所 发 挥 的 相对 重要 性 存在 一 定 程度 上 的 差别 。 其 一 ， 由 Mantel 


相关 性 分 析 可 见 ， 生境 因子 与 物种 多 样 性 之 间 的 相关 愧 


FE 系 数 更 高 ,与 谱系 多 样 性 之 间 相 关系 


数 则 较 低 。 其 二 ， 当 把 物种 按照 生长 阶段 区 分 开 后 发 现 ， 驱 动 幼 树 物种 多 样 性 和 谱系 多 样 性 


的 主导 机 制 是 不 同 的 。 这 印 训 


E 了 联合 分 析 物 种 和 谱系 B 多 样 性 


3.1 生境 过 滤 对 马尾 松林 物种 和 谱系 8B 多 样 性 均 起 主导 作用 
由 Mantel 相关 性 分 析 可 以 看 出 ，Bray-Curtis 指数 与 土壤 因子 、 地 形 因子 和 地 理 距 离 的 


正 相 关 均 十 分 显著 , 这 说 明 马 


离 的 影响 ， 并 且 物 种 B 多样 性 随 距离 增 大 而 衰减 。 对 于 谱系 B 
与 地 理 距离 显著 正 相关 ， 这 说 明 扩散 限制 在 谱系 B 多 样 性 的 形 


男 一 方面 , 生境 因子 和 地 形 因 


这 可 能 说 明了 生境 过 滤 在 进化 历史 上 对 谱系 B 多 样 性 未 产生 显 


对 谱系 B 多 样 性 产生 了 影响 。 


的 必要 性 。 


尾 松 群落 的 物种 B 多 样 性 格局 可 能 同时 受到 生境 过 滤 和 地 理 距 


多 样 性 ，Dnn 和 Dpw 指数 均 
成 过 程 中 发 挥 了 显著 的 作用 ; 


子 对 Dnn 均 无 显著 影响 , 生境 因子 对 Dpw 产生 了 显著 的 影响 ， 


著 影 响 , 但 在 最 近 进 化 事件 中 


对 浙江 省 古田 山 亚 热带 常 绿 阔 叶 林 的 研究 也 发 现 ,群落 的 物种 
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及 系统 发 育 多 样 性 均 存 在 明显 的 距离 衰减 格局 (Rao et al., 2013; 馈 米 德 等 , 2013). 

本 研究 结果 表明 ,生境 变量 比 地 理 距离 变量 对 物种 和 谱系 B 多 样 性 的 影响 相对 更 大 。 由 
Bray-Curtis 指数 和 Dpw 指数 方差 分 解 的 结果 可 见 ， 无 论 是 对 物种 还 是 谱系 8B 多样 性 ， 生 境 
因子 的 单独 解释 度 均 大 于 地 理 距离 的 单独 解释 度 , 这 说 明了 生境 过 滤 对 马尾 松 群 落 的 物种 和 
谱系 B 多样 性 格局 的 构建 均 起 着 主要 的 作用 。Dnn 指数 的 方差 分 解 解释 度 总 体 很 低 ， 仅 有 
3%。 这 可 能 是 由 于 马尾 松 属于 较为 原始 的 裸子 植物 ， 在 进化 树 上 的 支 长 较 长 ， 相 比 其 他 物 
种 之 间 ， 马 尾 松 与 其 他 的 物种 谱系 距离 更 大 ， 而 Dnn 指数 主要 反映 谱系 树 基部 的 周转 情况 
(Swenson, 2011a)， 因 此 对 该 地 区 生境 和 地 理 距 离 变量 的 影响 的 检测 能 力 较 弱 ， 解 释 度 也 较 
低 ， 相 对 而 言 反映 最 近 分 支 情况 的 Dpw 指数 对 生境 和 地 理 距离 变量 的 影响 更 为 敏感 。 

3.2 不 同 生长 阶段 的 马尾 松林 谱系 8 多 样 性 驱动 因子 存在 差异 

幼苗 和 幼 树 是 树木 的 早期 阶段 ， 相 比 于 成 树 更 易 受 到 植 食 、 害 虫 和 病原 菌 的 侵害 而 死亡 
(Barton & Hanley, 2013; Bagchi et al., 2014; Chen et al., 2019a; Chen et al., 2019b)。 幼 树 转 变 为 
成 树 是 一 个 重要 的 瓶颈 阶段 , 能 够 成 功 度 过 此 阶段 存活 下 来 的 个 体 反 映 了 此 物种 成 树种 群 的 
重要 特征 (Harper 1977; Green & Harms, 2018)。 因 此 ， 将 群落 中 的 个 体 划 分 为 幼 树 与 成 树 两 

个 生活 阶段 进行 对 比 ， 有 助 于 揭示 影响 这 一 重要 阶段 的 关键 因素 。 按 照 径 级 和 生长 型 将 群落 
pu 中 的 个 体 分 成 成 树 和 幼 树 两 个 生长 阶段 后 , 发 现成 树 或 幼 树 物种 B 多 样 性 与 土壤 因子 之 间 不 
存在 显著 相关 性 , 但 与 地 形 因子 和 地 理 距离 之 间 的 相关 性 仍然 显著 , 这 说 明 地 形 因 子 可 能 
在 生境 过 滤 中 发 挥 的 作用 更 为 重要 。 与 此 同时 , 方差 差分 解 的 结果 显示 , 在 区 分 生长 阶段 后 ， 
生境 过 滤 对 物种 8B 多样 性 的 解释 度 仍 然 高 于 地 理 距离 的 解释 度 , 这 说 明生 境 过 滤 作 用 在 木 本 
植物 不 同 生 长 阶段 对 物种 B. 多 样 性 的 构建 均 起 着 主要 作用 。 此 外 , 地理 距离 对 幼 树 的 解释 度 
要 略 高 于 成 树 ， 说 明 随 着 幼 树 向 成 树 逐 渐 转 变 ， 扩 散 限制 的 影响 可 能 逐步 降低 。 因 此 生境 过 
滤 作用 可 能 是 决定 此 马尾 松林 群落 演 蔡 方向 的 主要 因素 。 

另 一 方面 ， 成 树 和 幼 树 的 谱系 B 多 样 性 指数 Dnn 和 Dpw 均 与 地 理 距离 显著 相关 ，Dpw 
的 方差 分 解 结果 显示 ， 对 幼 树 来 说 ， 地 理 距 离 的 解释 度 高 于 生境 因子 的 解释 度 ， 而 成 树 则 正 
好 相反 。 这 说 明 在 马尾 松 群落 木 本 植物 的 不 同 生 长 阶段 , 起 主要 作用 的 生态 机 制 发 生 了 转变 ， 
对 于 早期 幼 树 阶段 ， 扩散 限制 是 驱动 其 谱系 B 多 样 性 的 主要 机 制 ， 而 到 了 后 期 成 树 阶 段 ， 生 
境 过 滤 成 了 驱动 其 谱系 B 多样 性 的 主要 机 制 。 

综 上 所 述 , 生境 过 滤 对 此 区 域 的 马尾 松 次 生 林 的 群落 P. 多 样 性 起 着 决定 性 的 作用 。 虽然 
在 幼 树 生长 阶段 ,扩散 限制 主导 了 群落 的 谱系 多 样 性 组 成 ,但 随 着 群落 中 的 个 体 向 成 树 转变 ， 
最 终生 境 过 滤 作 用 占据 了 主导 地 位 。Liu 等 对 我 国 东部 亚热带 森林 的 研究 显示 ， 物 种 和 谐 系 
B 多样 性 都 与 生境 因子 显著 相关 ， 而 与 地 理 距离 无 显著 相关 关系 ， 这 一 结果 与 本 研究 相似 
(Kraft et al., 2011)。 同 样 以 马尾 松林 为 研究 对 象 ，Zhong 等 对 干 岛 湖 马尾 松 次 生 林 和 群落 的 下 
究 与 本 研究 结果 却 不 相同 ,他们 发 现 ， 地 理 距 离 是 影响 大 陆 物 种 组 成 的 主要 影响 因素 ,而 生 
境 过 滤 是 岛屿 物种 组 成 主要 影响 因素 (Zhong et al., 2021)。 这 表明 ， 即 使 是 同一 类 型 的 群落 ， 
在 不 同 的 研究 区 域 之 间 可 能 存在 不 同 的 结果 , 并 且 类 似 生 境 片段 化 这 样 的 重大 干扰 事件 可 能 
会 改变 生境 过 滤 的 作用 强度 。 另 一 方面 ， 饶 米 德 等 对 古田 山 亚热带 常 绿 阔 叶 林 的 研究 显示 ， 
在 较 小 尺度 (20 mx20 m) 上 ， 生 境 过 滤 和 扩散 限制 共同 作用 对 群落 系统 发 育 B 多 样 性 解释 
度 最 高 , 但 随 尺 度 增 大 (40 mx40 m), 生境 过 滤 成 为 了 解释 群落 系统 发 育 结构 的 主要 过 程 ( 饶 
米 德 等 , 2013)。 虽 然 在 本 研究 的 尺度 上 〈30 mx30 m)， 生 境 过 滤 为 解释 马尾 松 次 生 林 谱系 
结构 的 主要 过 程 ,但 是 不 排除 存在 尺度 效应 的 可 能 。 因 此 ， 尺 度 效 应 和 干扰 的 作用 及 其 机 制 
有 待 于 进一步 研究 。 
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